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摘要: 【目的】外来入侵种锈色棕榈象是全国林业检疫性有害生物ꎮ 本研究旨在探讨锈色棕榈象在我国

的种群遗传结构和分化规律ꎬ旨在为今后锈色棕榈象传播蔓延控制提供一定依据ꎮ 【方法】基于微卫星

技术测定 １２ 个锈色棕榈象中国地理种群在 ９ 个微卫星位点上的序列ꎬ使用 ＰｏｐＧｅｎ３２、ＢＯＴＴＬＥＮＥＣＫ、
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 等软件对锈色棕榈象种群间的遗传多样性和遗传结构进行分析ꎮ 【结果】１２ 个地理种群中ꎬ
有 ９ 个种群具有较高的遗传多样性(Ｎｅｉ′ｓ 平均值>０.５)ꎻ瓶颈效应的检测结果显示ꎬ除云南蒙自的锈色棕

榈象种群在近期遭遇了瓶颈效应以外ꎬ其他种群近期均未经历瓶颈效应ꎻ广西和江西的锈色棕榈象种群

在大多数位点符合哈迪温伯格平衡ꎬ其他种群在 ９ 个微卫星位点中基本都偏离该平衡ꎻ１２ 个地理种群在 ９ 个 ＳＳＲ 位点的

Ｆｓｔ值大部分都小于 ０.１８ꎬ平均值为 ０.１７６９ꎬ基因流 Ｎｅｍ为 ０.４３３２~２.１１３０ꎻＳｔｒｕｃｔｕｒｅ 和主坐标分析法(ＰｃｏＡ)将 １２ 个地理种群

划分为 ３ 支ꎮ 【结论】锈色棕榈象种群间主要的遗传变异发生在种群内部ꎬ种群间遗传变异的变化并不明显ꎬ大部分种群间

存在频繁的基因交流ꎻ新入侵地江西新余和四川崇州的地理种群可能由福建传入ꎮ 中国锈色棕榈象种群可能存在多个入

侵源和入侵路径ꎮ
关键词: 锈色棕榈象ꎻ 微卫星ꎻ 遗传多样性ꎻ 遗传结构
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　 　 锈色棕榈象 Ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｏｒｕｓ ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ Ｏｌｉｖｅｒ 隶
属鞘翅目 Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ 象虫科 Ｃｕｅｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ 棕榈象属

Ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｏｒｕｓ (张润志等ꎬ２００３)ꎬ别名有红棕象

甲、椰子隐喙象、椰子甲虫等(鞠瑞亭等ꎬ２００６)ꎮ 该

虫在海南、广西、广东等中国南方地区一年可发生 １
~３ 代(陈义群等ꎬ２０１１ꎻ 欧善生等ꎬ２００９)ꎬ世代重

叠严重ꎮ 交配繁殖时ꎬ雌虫全天可进行交配ꎬ多次

交配增加了雌虫排卵数ꎬ在一定程度上延长了雌雄

成虫的寿命(纪田亮ꎬ２０１８)ꎬ使得该虫在短时间内

可迅速增加种群数量ꎬ加剧为害棕榈科植物ꎮ 利用

传统的检测技术并不能在早期发现植株内部的幼

虫ꎬ导致受害植株很容易被运送到一个没有虫源的

地方ꎬ直到侵害晚期该虫才被发现(Ｍａｎｋｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎬ这是锈色棕榈象在世界范围内传播速度加

快的主要原因之一ꎮ 锈色棕榈象是南方林业检疫

的主要害虫之一ꎮ １９９９ 年我国口岸检疫部门已有

多次截获锈色棕榈象的报道(黄法余等ꎬ２０００)ꎮ ２０
世纪 ９０ 年代后ꎬ棕榈科植物的贸易活动在南方多

省份越来越频繁ꎬ锈色棕榈象的危害使得福建和广

东的棕榈业受到重击ꎮ
ＳＳＲ (ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓ)标记是以特异引

物 ＰＣＲ 为基础的分子标记技术ꎬ为“中性”标记ꎬ能
客观反映生物之间的本质差异ꎬ很容易进行 ＰＣＲ
扩增(Ａｋａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９７ꎻ Ｒａｓｓｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１)ꎬ在
数量方面没有生物学上的限制ꎬ位点具有高度的多

态性(Ｒａｓｓｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１)ꎬ呈孟德尔共显性遗传

模式ꎮ 利用 ＰＣＲ 扩增出来的不同 ＤＮＡ 条带模式可

分为不同的基因型ꎬ提供了更多的遗传信息(Ｓｏｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ 此外ꎬＳＳＲ 标记在相关物种中还具有

很高的可开发性ꎬ这些遗传标记物通常可用作比较

遗传作图和进化研究的锚定标记(Ｖａｒｓｈｎｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎮ 基于以上优点ꎬＳＳＲ 被广泛应用于研究种

间与种内遗传关系ꎬ在入侵昆虫种群来源鉴定、传
播路径、杂交程度等方面的研究逐渐增多(刘佳妮

等ꎬ２００８)ꎮ
目前ꎬ微卫星分子标记 ＳＳＲ 技术在我国各省

(自治区)锈色棕榈象不同地理种群间的遗传关系

和遗传结构还未有深入研究ꎬ仅有王桂花(２０１４)针
对入侵历史较早的福建、海南、广西老疫区作的初

步分析ꎬ并未涉及到 ２００７ 年江西和 ２０１１ 年四川的

新增疫区ꎮ 鉴于此ꎬ本研究拟运用 ＳＳＲ 技术ꎬ进一

步扩大取样范围ꎬ增加近年才入侵的新地理种群

(四川、江西)以及海南和云南边境地方的地理种

群ꎬ对锈色棕榈象在全国范围内的种群进行更详细

的遗传结构和分化研究ꎬ以期为今后控制锈色棕榈

象的传播蔓延提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法
１.１　 供试昆虫

２０１７ 年 ５ 月—２０１８ 年 ５ 月ꎬ在云南、四川、江
西、广西、福建、海南等地ꎬ使用诱捕器诱捕以及对

锈色棕榈象受害树木进行树干解析ꎬ共采集到 １７７
头供试锈色棕榈象成虫ꎬ全部用无水乙醇浸泡保

存ꎬ并放置在－２０ ℃冰箱中备用ꎮ
１.２　 锈色棕榈象基因组提取

将不同地理种群的锈色棕榈象成虫样本放置

在滤纸上 ５ ｍｉｎꎬ待样本上无水乙醇挥发(无酒精气

味)后ꎬ取其成虫的头部和前胸背板相连部位的肌

肉ꎬ置于 １.５ ｍＬ 的微型离心管中ꎬ按照 ＡｘｙＰｒｅｐ 基

因组 ＤＮＡ 小量试剂盒说明书操作步骤ꎬ进行提取ꎮ
１.３　 ＰＣＲ 扩增及产物检测

参考 Ｃａｐｄｅｖｉｅｌｌｅ￣Ｄｕｌａｃ ｅｔ ａｌ. (２０１１)合成 １３ 对

微卫星引物ꎬ选取本研究前期已筛出的 ９ 对微卫

星ꎬ委托北京擎科生物技术有限公司根据引物目的

扩增质量和片段大小的不同ꎬ在各微卫星引物的上

游引物 ５′端加上 ＦＡＭ、ＨＥＸ、ＲＯＸ ３ 种荧光染料中

的一种进行荧光标记ꎬ并采用高效液相色谱法纯化

合成上游及下游引物(表 １)ꎮ
对每个种群的样本进行微卫星目的片段扩增ꎬ

进行微卫星荧光引物试验ꎬ采用 ２５ μＬ 的体系进行

扩增ꎮ ＰＣＲ 扩增反应体系为:上下游引物各 １ μＬꎬ
ＤＮＡ 模板 １ μＬꎬ２×Ｔ５ Ｓｕｐｅｒ ＰＣＲ Ｍｉｘ (擎科生物公

司) １２.５ μＬꎬ补充无菌双蒸水至 ２５ μＬꎮ 反应程序

如下:９８ ℃预变性 ２ ｍｉｎꎻ４０ 个循环:９８ ℃变性 １０
ｓꎬ退火(设置 ５３~ ６１ ℃ꎬ具体每个微卫星引物的退

火温度见表 ２)１０ ｓꎬ７２ ℃延伸 １０ ｓꎬ最后 ７２ ℃延伸

５ ｍｉｎꎬ在 ４ ℃下保存ꎮ ＰＣＲ 扩增产物经 １.５％的琼

脂糖凝胶电泳后ꎬ置于凝胶成像仪中检测拍照ꎮ 检

测到有 ＰＣＲ 产物后ꎬ将扩增相同个体的 ３ 个含有不

同荧光标记的产物混合在一起ꎬ送至北京擎科生物

公司ꎬ在 ＡＢＩ ３７３０ 测序仪上进行毛细管电泳检测ꎮ
为了更客观地检测不同省(自治区)地理种群间的

供试锈色棕榈象是否符合哈迪－温伯格平衡ꎬ本研

究将 １２ 个地理种群以省(自治区)为单位划分为 ６
组进行检测ꎬ分别为海南(三亚种群、昌江种群、万

４２３ 生物安全学报　 Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｓａｆｅｔｙ 第 ３２ 卷　



宁种群、五指山种群、三亚种群)、云南(蒙自种群、
勐腊种群)、广西(玉林种群)、四川(崇州种群)、江

西(新余种群)、福建(厦门种群、福清种群)ꎮ

表 １　 锈色棕榈象 ９ 对微卫星引物的序列及相关信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ９ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｌｏｃｉ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ

位点
Ｌｏｃｉ

引物序列 ５′－３′
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ５′－３′

重复数
Ｒｅｐｅａｔ

荧光
Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

片段大小
Ｓｉｚｅ / ｂｐ

退火温度
Ｔｍ / ℃

Ｐ１Ａ３ Ｆ:ＣＡＣＣＴＴＴＡＡＴＡＧＴＴＣＴＴＣＴＧＡＣＡＴ (ＧＴ)１４ ＦＡＭ １８２~２３０ ５３.０
Ｒ:ＡＡＡＡＧＡＣＡＡＧＧＡＡＡＴＣＣＡＣＡ

Ｐ１Ｃ１１ Ｆ:ＴＣＣＴＧＣＧＡＡＣＡＡＡＧＡＧＡＡＡ (ＴＧ)１０ ＨＥＸ １８５~１９９ ５６.０
Ｒ:ＧＣＡＡＡＡＡＴＣＡＣＴＣＧＧＡＣＡ

Ｐ４Ｄ８ Ｆ:ＡＧＧＴＧＡＴＴＴＴＧＧＧＣＴＣＴＴＴＴ (ＧＴ)１１ ＲＯＸ １１０~１１８ ５９.０
Ｒ:ＡＧＣＡＴＡＴＴＣＧＴＡＴＣＣＧＴＴＡＧＡＧ

Ｐ１Ｃ８ Ｆ:ＣＣＧＡＴＣＣＡＡＴＴＣＣＣＴＡＡＡ (ＧＴ)９ ＨＥＸ １８１~２１０ ５９.０
Ｒ:ＣＧＴＴＣＧＧＴＴＴＡＣＧＴＧＴＣＣ

Ｐ２Ｆ６ Ｆ:ＣＧＴＧＧＧＡＣＣＴＴＡＴＴＣＧＴＧ (ＧＴ)１３ ＲＯＸ １１８~２３７ ５８.０
Ｒ:ＣＴＴＴＣＣＧＴＣＴＡＡＣＴＴＴＣＣＴＴＴＴ

Ｐ２Ｆ８ Ｆ:ＧＣＣＴＴＡＧＡＣＴＴＴＧＴＣＣＴＡＣＣＣ (ＴＧ)８ ＦＡＭ １１９~２５７ ５８.０
Ｒ:ＡＴＴＣＣＴＴＡＴＴＣＧＣＣＴＧＡＣＴＴ

Ｐ３Ａ８ Ｆ:ＡＴＡＣＧＣＣＧＣＡＣＡＡＡＡＡＣＡ (ＧＴ)９ ＲＯＸ ２６２~２６６ ５８.０
Ｒ:ＣＧＡＡＡＣＡＡＡＧＡＣＣＡＧＧＡＡＡＡ

Ｐ３Ｅ５Ｂ Ｆ:ＡＴＴＣＣＴＴＧＣＧＴＣＧＴＡＴＴＴＧＴ (ＧＴ)８ ＦＡＭ ２０１~２０９ ５９.０
Ｒ:ＧＣＴＣＧＡＡＴＴＧＣＧＴＣＣＴＣ

Ｐ１Ｆ８ Ｆ:ＴＴＡＧＡＴＧＣＴＡＣＧＴＧＡＴＡＧＡＡＧＡＣ (ＧＡ)２７ ＲＯＸ １１８~１６３ ６１.０
Ｒ:ＣＡＧＣＣＧＧＴＣＣＡＴＡＣＡＣＡ

１.４　 数据处理与分析

利用 Ｇｅｎｅ Ｍａｒｋｅｒ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｖｅｒｓｉｏｎ ２.２.０ 软件确

定每个位点等位基因的大小ꎮ 读取的数据以 Ｅｘｃｅｌ
表导出保存ꎮ 利用 Ｃｏｎｖｅｒｔ１.３.１ 软件将数据转换为

后续分析软件需要的格式ꎮ
利用 ＰｏｐＧｅｎ３２ (许佳丹等ꎬ２０１９ꎻ Ｙｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２００２)ꎬ对锈色棕榈象各种群 ＳＳＲ 数据进行期望杂

合度(ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｅ)、表观杂合度(ｏｂ￣
ｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｏ)、等位基因数( ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｌｌｅｌｅꎬ Ｎａ)、有效等位基因数(ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌ￣
ｌｅｌｅꎬ Ｎｅ)、种群的 Ｆ 固定指数(Ｆ￣ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ)、种群间

分化系数( ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓꎬ
Ｆｓｔ)、种群内近交系数( ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｉｎ ｐｏｐ￣
ｕｌａｔｉｏｎꎬ Ｆ ｉｓ )、 总近交系数 ( ｔｏｔａｌｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｔꎬ Ｆ ｉｔ)、Ｎｅｉ 氏标准遗传距离(Ｎｅｉ′ｓ ｓｔａｎｄａｒｄ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＧＤ)(王志存ꎬ２００８ꎻ 郑燕ꎬ２０１４)、基
因流(ｇｅｎｅ ｆｌｏｗꎬ Ｎｅｍ)(Ｃｕｓｈｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６ꎻ Ｋｒｅｉｖｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)以及哈迪－温伯格平衡(Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎ￣
ｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｔｅｓｔ) (Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ Ｗｉｇ￣
ｇｉｎｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)的检测分析ꎮ

利用 ＢＯＴＴＬＥＮＥＣＫ 软件(Ｐｉｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９)ꎬ基
于无限等位基因模型( ｉｎｆｉｎｉｔｅ ａｌｌｅｌｅ ｍｏｄｅｌꎬ ＩＡＭ)、
逐步突变模型( ｓｔｅｐ￣ｗｉｓｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎬ ＳＭＭ)和

双相 突 变 模 型 ( ｔｗｏ￣ｐｈａｓｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｍｕｔａｔｉｏｎꎬ
ＴＰＭ)ꎬ使用符号检验( ｓｉｇｎ ｔｅｓｔ)、标准化差异检验

(ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ)和 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 检验(Ｗｉｌ￣
ｃｏｘｏｎ ｔｅｓｔ)３ 种检验方法对锈色棕榈象的不同地理

种群进行瓶颈效应检验(许佳丹等ꎬ２０１９ꎻ Ｋｉｍｕｒａ ＆
Ｃｒｏｗꎬ１９６４ꎻ Ｏｈｔａ ＆ Ｋｉｍｕｒａꎬ１９７３)ꎮ

利用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 进行遗传结构分析ꎬ对 ΔＫ
和 ｌｎＰｒ(Ｘ ｜Ｋ)的结果进行比较分析ꎬ最后得出最佳

Ｋ 值(Ｅｖａｎｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎻ Ｊａｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
利用 ＧｅｎＡｌｅｘ ６.５０２ (Ｒｏｄ ＆ Ｐｅｔｅｒꎬ２０１２)计算

种群的遗传距离计算和个体间遗传距离ꎬ根据计算

结果ꎬ选择主坐标分析法(ＰｃｏＡ)ꎬ查看不同坐标轴

解释的种群间和个体间遗传变异所占百分比ꎮ

２　 结果
２.１　 遗传多样性

各个锈色棕榈象地理种群在 ９ 个微卫星位点

上的观测等位基因数 Ｎａ 的范围为 ２.７７７８~５.７７７８ꎻ
有效等位基因数 Ｎｅ 为 １.８５２４ ~ ３.２１６０ꎻＳｈａｎｎｏｎ′ｓ
信息指数 Ｉ 为 ０.６７３０ ~ １.３５１１ꎮ 各锈色棕榈象地理

种群在基因座位上的表观杂合度 Ｈｏ 情况不一样ꎬ
但均偏低ꎬ最高仅为 ０.４２９６ꎬ最低为 ０.２５００ꎻ期望杂

合度 Ｈｅ 在 ０.４８３１~０.６６４４ꎻ云南省勐腊锈色棕榈象
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种群拥有最高的基因多样性指数 Ｎｅｉ′ｓꎬ为 ０.６４２２ꎬ
海南省昌江种群的基因多样性指数 Ｎｅｉ′ｓ 最低ꎬ仅

为 ０.３９３７ (表 ２)ꎮ

表 ２　 中国 １２ 个锈色棕榈象地理种群在 ９ 个微卫星位点的遗传多样性参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ １２ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ

位点
Ｌｏｃｕｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

昌江
Ｃｈａｎｇ￣
ｊｉａｎｇ

琼海
Ｑｉｏｎｇ￣
ｈａｉ

蒙自
Ｍｅｎｇ￣

ｚｉ

五指山
Ｗｕｚｈｉ￣
ｓｈａｎ

万宁
Ｗａｎ￣
ｎｉｎｇ

福清
Ｆｕｑｉｎｇ

三亚
Ｓａｎｙａ

勐腊
Ｍｅｎｇｌａ

崇州
Ｃｈｏｎｇ
ｚｈｏｕ

玉林
Ｙｕｌｉｎ

新余
Ｘｉｎｙｕ

厦门
Ｘｉａｍｅｎ

Ｐ２Ｆ６ Ｎａ ２.００００ ２.００００ ５.００００ ４.００００ ４.００００ ５.００００ ４.００００ ８.００００ ７.００００ ５.００００ ５.００００ ７.００００
Ｎｅ １.９０５９ １.７５３４ ３.５９０１ ２.０６８４ ２.２９２４ １.９７６６ ２.２１４６ ４.２４５３ １.９６３５ ３.８４３２ ３.３６１３ ４.５０００
Ｉ ０.６６８２ ０.６２１１ １.３９１４ ０.９２３０ ０.９４７７ １.０２３７ ０.９０９５ １.７０８０ １.０１５８ １.４２７６ １.３７３３ １.７１９５
Ｈｏ ０.５５５６ ０.５００ ０.０５８８ ０.２７２７ ０.２８５７ ０.４６１５ ０.５８８２ ０.９３３３３ ０.３１８２ ０.５７１４ ０.８０００ ０.４４４４
Ｈｅ ０.５０３３ ０.４４３５ ０.７４３３ ０.５４１１ ０.５８４７ ０.５１３８ ０.５６５１ ０.７９０８ ０.５０２１ ０.７６７２ ０.７２０５ ０.８２３５
Ｎｅｉ′ｓ ０.４７５３ ０.４２９７ ０.７２１５ ０.５１６５ ０.５６３８ ０.４９４１ ０.５４８４ ０.７６４４ ０.４９０７ ０.７３９８ ０.７０２５ ０.７７７８

Ｐ１Ｃ８ Ｎａ １.００００ ２.００００ ４.００００ ２.００００ ２.００００ ４.００００ ３.００００ ６.００００ ６.００００ ５.００００ ５.００００ ３.００００
Ｎｅ １.００００ １.２８００ ２.５６８９ １.７６６４ １.８４９１ １.２７０７ １.２７３１ ２.７１０８ １.６４３５ ３.６２９６ ２.４４６５ ２.０５０６
Ｉ ０.００００ ０.３７６８ １.１２３３ ０.６２５５ ０.６５１８ ０.４８４４ ０.４４３８ １.２３３４ ０.８８９８ １.４３７７ １.１８５８ ０.８２７７
Ｈｏ ０.００００ ０.１２５０ ０.２９４１ ０.０９０９ ０.００００ ０.１５３８ ０.００００ ０.４０００ ０.０４５５ ０.１４２９ ０.０５００ ０.２２２２
Ｈｅ ０.００００ ０.２２５８ ０.６２９２ ０.４５４５ ０.４７６２ ０.２２１５ ０.２２１０ ０.６５２９ ０.４００６ ０.７５１３ ０.６０６４ ０.５４２５
Ｎｅｉ′ｓ ０.００００ ０.２１８８ ０.６１０７ ０.４３３９ ０.４５９２ ０.２１３０ ０.２１４５ ０.６３１１ ０.３９１５ ０.７２４５ ０.５９１３ ０.５１２３

Ｐ２Ｆ８ Ｎａ ２.００００ ２.００００ １.００００ ３.００００ ２.００００ ３.００００ ３.００００ ４.００００ ４.００００ ２.００００ ３.００００ ３.００００
Ｎｅ １.６７０１ １.２０４７ １.００００ １.３２２４ １.２３６６ ２.２５３３ １.４３７８ ２.５２８１ １.９２０６ １.０７４０ １.１６４５ ２.４５４５
Ｉ ０.５９０８ ０.３１１１ ０.００００ ０.４８５１ ０.３４０５ ０.８９８１ ０.５７８３ １.１２１９ ０.９７８９ ０.１５４１ ０.３１４１ ０.９９５０
Ｈｏ ０.３３３３ ０.１８７５ ０.００００ ０.１８１８ ０.０７１４ ０.００００ ０.３５２９ ０.３３３３ ０.２７２７ ０.０７１４ ０.０５００ ０.２２２２
Ｈｅ ０.４２４８ ０.１７５４ ０.００００ ０.２５５４ ０.１９８４ ０.５７８５ ０.３１３７ ０.６２５３ ０.４９０５ ０.０７１４ ０.１４４９ ０.６２７５
Ｎｅｉ′ｓ ０.４０１２ ０.１６９９ ０.００００ ０.２４３８ ０.１９１３ ０.５５６２ ０.３０４５ ０.６０４４ ０.４７９３ ０.０６８９ ０.１４１２ ０.５９２６

Ｐ１Ａ３ Ｎａ ６.００００ ５.００００ ５.００００ ４.００００ ４.００００ ４.００００ ５.００００ ５.００００ ５.０００ ８.００００ ６.００００ ６.００００
Ｎｅ ３.７６７４ ３.１０３０ ３.０７４５ ３.７２３１ ２.９０３７ １.６４０８ ２.８０５８ ３.７８１５ ３.８２６１ ４.３０７７ ２.４２４２ ３.１１５４
Ｉ １.５０３５ １.２９７２ １.２７８４ １.３４８６ １.２１０４ ０.７９３７ １.２６２２ １.４２４３ １.４４７１ １.７１７７ １.１５７２ １.４０６７
Ｈｏ ０.５５５６ ０.３７５０ ０.４７０６ ０.２７２７ ０.３５７１ ０.１５３８ ０.４７０６ ０.４６６７ ０.２２７３ ０.２８５７ ０.４０００ ０.５５５６
Ｈｅ ０.７７７８ ０.６９９６ ０.６９５２ ０.７６６２ ０.６７９９ ０.４０６２ ０.６６３１ ０.７６０９ ０.７５５８ ０.７９６３ ０.６０２６ ０.７１９０
Ｎｅｉ′ｓ ０.７３４６ ０.６７７７ ０.６７４７ ０.７３１４ ０.６５５６ ０.３９０５ ０.６４３６ ０.７３５６ ０.７３８６ ０.７６７９ ０.５８７５ ０.６７９０

Ｐ１Ｃ１１ Ｎａ ３.００００ ４.００００ ５.００００ ４.００００ ４.００００ ６.００００ ６.００００ ５.００００ ７.００００ ４.００００ ４.００００ ５.００００
Ｎｅ １.７４１９ ２.２５５５ ２.６８８４ ２.５４７４ １.７９００ ３.１００９ ３.０１０４ １.５３５８ ２.４３８３ １.４５１９ ２.３３２４ ２.０７６９
Ｉ ０.７２９８ ０.９２４９ １.１６３４ １.０７２９ ０.８０８４ １.３６４８ １.３１６９ ０.７６６３ １.２９６９ ０.６３８９ １.０２３４ １.０５０７
Ｈｏ ０.１１１１ ０.５０００ ０.５８８２ ０.５４５５ ０.４２８６ ０.３０７７ ０.５２９４ ０.２６６７ ０.２２７３ ０.３５７１ ０.７５００ ０.５５５６
Ｈｅ ０.４５１０ ０.５７４６ ０.６４７１ ０.６３６４ ０.４５７７ ０.７０４６ ０.６８８１ ０.３６０９ ０.６０３６ ０.３２２８ ０.５８５９ ０.５４９０
Ｎｅｉ′ｓ ０.４２５９ ０.５５６６ ０.６２８０ ０.６０７４ ０.４４１３ ０.６７７５ ０.６６７８ ０.３４８９ ０.５８９９ ０.３１１２ ０.５７１３ ０.５１８５

Ｐ４Ｄ８ Ｎａ ３.００００ ３.００００ ７.００００ ３.００００ ５.００００ ５.００００ ４.００００ ８.００００ ４.００００ ４.００００ ７.００００ ３.００００
Ｎｅ １.４０８７ １.２１０４ ５.４０１９ １.４４９１ １.８７５６ ４.０５６３ １.２７５９ ３.６２９０ ３.３９６５ ３.６６３６ ５.１２８２ ２.０５０６
Ｉ ０.７２１５ ０.３７０８ １.７６０８ ０.５７６４ ０.９７５７ １.４７０６ ０.４８４５ １.６１５１ １.２９５９ １.３３８９ １.７２３８ ０.８２７７
Ｈｏ ０.１１１１ ０.１８７５ ０.８２３５ ０.３６３６ ０.５０００ ０.２５００ ０.１１７６ ０.４６６７ ０.５４５５ ０.７８５７ ０.７０００ ０.５５５６
Ｈｅ ０.３０７２ ０.１７９４ ０.８３９６ ０.３２４７ ０.４８４１ ０.７８６２ ０.２２２８ ０.７４９４ ０.７２２０ ０.７５４０ ０.８２５６ ０.５４２５
Ｎｅｉ′ｓ ０.２９０１ ０.１７３８ ０.８１４９ ０.３０９９ ０.４６６８ ０.７５３５ ０.２１６３ ０.７２４４ ０.７０５６ ０.７２７０ ０.８０５０ ０.５１２３

Ｐ１Ｆ８ Ｎａ ３.００００ ６.００００ ７.００００ ４.００００ ６.００００ ８.００００ ５.００００ １２.００００ １１.００００ ９.００００ １０.００００ ７.００００
Ｎｅ ２.０５０６ ５.１７１７ ４.６２４０ ２.９８７７ ３.３２２０ ３.０７２７ ２.９９４８ ７.５０００ ６.１２６６ ７.５３８５ ５.５５５６ ６.２３０８
Ｉ ０.８２７７ １.７０４６ １.７２１５ １.１９００ １.４３８１ １.５５０３ １.３０２２ ２.２１６８ ２.０４８７ ２.１０００ １.９５９２ １.８７９０
Ｈｏ ０.３３３３ ０.１２５０ ０.１７６５ ０.２７２７ ０.２１４３ ０.３８４６ ０.２３５３ ０.４６６７ ０.４５４５ ０.２８５７ ０.６０００ ０.２２２２
Ｈｅ ０.５４２５ ０.８３２７ ０.８０７５ ０.６９７０ ０.７２４９ ０.７０１５ ０.６８６３ ０.８９６６ ０.８５６２ ０.８９９５ ０.８４１０ ０.８８８９
Ｎｅｉ'ｓ ０.５１２３ ０.８０６６ ０.７８３７ ０.６６５３ ０.６９９０ ０.６７４６ ０.６６６１ ０.８６６７ ０.８３６８ ０.８６７３ ０.８２００ ０.８３９５

Ｐ３Ｅ５Ｂ Ｎａ ３.００００ ４.００００ ２.００００ ３.００００ ４.００００ ５.００００ ６.００００ ６.００００ ６.００００ ３.００００ ７.００００ ４.００００
Ｎｅ １.７４１９ ２.０４８０ １.４８５９ ２.９５１２ ２.９６９７ ２.２６８５ ３.４２０１ ３.４８８４ ３.５１３９ １.４３５９ ３.０６５１ ２.６５５７
Ｉ ０.７２９８ ０.９３９１ ０.５０８４ １.０９０１ １.１９７３ １.０８５１ １.４０５５ １.４９４５ １.４４９９ ０.５５８６ １.４２９０ １.１６７９
Ｈｏ ０.２２２２ ０.４３７５ ０.２９４１ ０.６３６４ ０.３５７１ ０.２３０８ ０.４１１８ ０.４０００ ０.３８１０ ０.２１４３ ０.１５００ ０.６６６７
Ｈｅ ０.４５１０ ０.５２８２ ０.３３６９ ０.６９２６ ０.６８７８ ０.５８１５ ０.７２９１ ０.７３７９ ０.７３２９ ０.３１４８ ０.６９１０ ０.６６０１
Ｎｅｉ′ｓ ０.４２５９ ０.５１７７ ０.３２７０ ０.６６１２ ０.６６３３ ０.５５９２ ０.７０７６ ０.７１３３ ０.７１５４ ０.３０３６ ０.６７３８ ０.６２３５
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　 续表 ２

位点
Ｌｏｃｕｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

种群 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

昌江
Ｃｈａｎｇ￣
ｊｉａｎｇ

琼海
Ｑｉｏｎｇ￣
ｈａｉ

蒙自
Ｍｅｎｇ￣

ｚｉ

五指山
Ｗｕｚｈｉ￣
ｓｈａｎ

万宁
Ｗａｎ￣
ｎｉｎｇ

福清
Ｆｕｑｉｎｇ

三亚
Ｓａｎｙａ

勐腊
Ｍｅｎｇｌａ

崇州
Ｃｈｏｎｇ
ｚｈｏｕ

玉林
Ｙｕｌｉｎ

新余
Ｘｉｎｙｕ

厦门
Ｘｉａｍｅｎ

Ｐ３Ａ８ Ｎａ ２.００００ ３.００００ ３.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００ ２.００００
Ｎｅ １.３８４６ ２.２４５６ １.８８２７ １.５４１４ １.８４９１ １.５５０５ １.３３４９ １.６４２３ １.４８２４ ２.００００ １.６０００ １.９０５９
Ｉ ０.４５０６ ０.８８１５ ０.７８２９ ０.５３６０ ０.６５１８ ０.５４０２ ０.４１７６ ０.５７９９ ０.５０６６ ０.６９３１ ０.５６２３ ０.６６８２
Ｈｏ ０.１１１１ ０.５０００ ０.２９４１ ０.４５４５ ０.２８５７ ０.３０７７ ０.０５８８ ０.１３３３ ０.１３６４ ０.１４２９ ０.３０００ ０.３３３３
Ｈｅ ０.２９４１ ０.５７２６ ０.４８３１ ０.３６８０ ０.４７６２ ０.３６９２ ０.２５８５ ０.４０４６ ０.３３３０ ０.５１８５ ０.３８４６ ０.５０３３
Ｎｅｉ′ｓ ０.２７７８ ０.５５４７ ０.４６８９ ０.３５１２ ０.４５９２ ０.３５５０ ０.２５０９ ０.３９１１ ０.３２５４ ０.５０００ ０.３７５０ ０.４７５３

平均值 Ｎａ ２.７７７８ ３.４４４４ ４.３３３ ３.２２２２ ３.６６６７ ４.６６６７ ４.２２２２ ６.２２２２ ５.７７７８ ４.６６６７ ５.４４４４ ４.４４４４
Ｍｅａｎ Ｎｅ １.８５２４ ２.２５２５ ２.９２４０ ２.２６１９ ２.２３２０ ２.３５４５ ２.１９６４ ３.４５１３ ２.９２３５ ３.２１６０ ３.００８６ ３.００４５

Ｉ ０.６７３０ ０.８２５２ １.０８１１ ０.８７１９ ０.９１３５ １.０２３４ ０.９０２３ １.３５１１ １.２０３３ １.１１８５ １.１９２０ １.１７１４
Ｈｏ ０.２５９３ ０.３２６４ ０.３３３３ ０.３４３４ ０.２７７８ ０.２５００ ０.３０７２ ０.４２９６ ０.２８９８ ０.３１７５ ０.４２２２２ ０.４１９８
Ｈｅ ０.４１６８ ０.４７０２ ０.５７５８ ０.５２６２ ０.５３００ ０.５４０４ ０.４８３１ ０.６６４４ ０.５９９６ ０.５７７３ ０.６００３ ０.６５０７
Ｎｅｉ′ｓ ０.３９３７ ０.４５５５ ０.５５８８ ０.５０２３ ０.５１１１ ０.５１９３ ０.４６８９ ０.６４２２ ０.５８５９ ０.５５６７ ０.５８５３ ０.６１４５

　 　 Ｎａ:等位基因数ꎻＮｅ:有效等位基因数ꎻＩ:Ｓｈａｎｎｏｎ′ｓ 信息指数ꎻＨｏ:表观杂合度ꎻＨｅ:期望杂合度ꎻＮｅｉ′ｓ:基因多样性ꎮ
Ｎａ: Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｌｌｅｌｅꎻ Ｎｅ: Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌｌｅｌｅꎻ Ｉ: Ｓｈａｎｎｏｎ′ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎻ Ｈｏ: Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎻ Ｈｅ: Ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉ￣

ｔｙꎻ Ｎｅｉ′ｓ: Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ.

２.２　 固定指数及基因流

由表 ３ 可知:中国的 １２ 个锈色棕榈象地理种

群在各位点上 Ｆ ｉｔ 为 ０. １６８１ ~ ０. ６９５２ꎬ平均值为

０.３７７８ꎻＦ ｉｓ为 ０.２７１７~ ０.８０６７ꎬ平均值为 ０.４８７９ꎮ Ｆｓｔ

值在位点 Ｐ１Ｃ８ 最大ꎬ为 ０.３６５９ꎻ在位点 Ｐ１Ｃ１１ 最

小ꎬ为 ０.１０５８ꎬ平均值为 ０.１７６９ꎮ 说明锈色棕榈象

主要的遗传变异发生在种群内部ꎬ种群内发生的遗

传变异(８２.３１％)显著高于在种群间发生的遗传变

异(１７.６９％)ꎮ ９ 个微卫星位点中仅有 Ｐ１Ｃ８、Ｐ４Ｄ８
的基因流 Ｎｅｍ值小于 １ꎬ分别为 ０.４３３２ 和 ０.７９１９ꎬ其
他位点的基因流 Ｎｅｍ值均大于 １ꎮ

表 ３　 各位点固定指数及基因流
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ ｏｆ ９ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｌｏｃｉ

位点 Ｌｏｃｕｓ 种群内近交系数 Ｆｉｔ 总近交系数 Ｆｉｓ 种群间分化系数 Ｆｓｔ 基因流 Ｎｅｍ

Ｐ２Ｆ６ ０.１９８６ ０.３１５２ ０.１４５６ １.４６７６
Ｐ１Ｃ８ ０.６９５２ ０.８０６７ ０.３６５９ ０.４３３２
Ｐ２Ｆ８ ０.４４６７ ０.５４９０ ０.１８４９ １.１０２４
Ｐ１Ａ３ ０.４２７４ ０.５０７２ ０.１３９４ １.５４４０
Ｐ１Ｃ１１ ０.１８５６ ０.２７１７ ０.１０５８ ２.１１３０
Ｐ４Ｄ８ ０.１６８１ ０.３６７７ ０.２３９９ ０.７９１９
Ｐ１Ｆ８ ０.５８２８ ０.６２９２ ０.１１１２ １.９９７８
Ｐ３Ｅ５Ｂ ０.３６０７ ０.４６１５ ０.１５７７ １.３３５８
Ｐ３Ａ８ ０.３６０９ ０.４５５６ ０.１４８２ １.４３６８
平均值 Ｍｅａｎ ０.３７７８ ０.４８７９ ０.１７６９ １.１６３５

２.３　 遗传分化

中国 １２ 个锈色棕榈象地理种群两两之间的遗

传相似度为 ０.４１８３ ~ ０.９７０２ (表 ４)ꎬ锈色棕榈象福

清种群与来自海南省(昌江、琼海、五指山、万宁、三
亚)和云南省(蒙自、勐腊)的种群遗传相似度均小

于 ０.６ꎬ种群之间的交流较少ꎮ 其他种群两两之间

的遗传相似度大于 ０.６ꎬ表明这些种群之间基因交

流较为频繁ꎮ 锈色棕榈象三亚种群和福清种群之

间的遗传距离最远ꎬ为 ０.８７１５ꎬ万宁种群和五指山

种群之间的遗传距离最近ꎬ为 ０.０２０８ꎮ
２.４　 哈迪－温伯格平衡

在哈迪－温伯格平衡检测中(表 ５)ꎬ锈色棕榈象昌

江种群和蒙自种群分别在 Ｐ１Ｃ８ 位点和 Ｐ２Ｆ８ 位点上

缺失了杂合度ꎮ 对不同省(自治区)供试种群在 ９ 个

微卫星位点上的检测发现:四川种群在所有位点上都

偏离哈迪－温伯格平衡ꎻ海南和福建种群仅分别在位点

Ｐ２Ｆ８和 Ｐ３Ａ８ 上符合哈迪－温伯格平衡ꎻ云南种群只

在 Ｐ１Ａ３、Ｐ１Ｃ１１ 上符合哈迪－温伯格平衡ꎻ广西种群在
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Ｐ２Ｆ６、Ｐ２Ｆ８、Ｐ１Ｃ１１、Ｐ４Ｄ８、Ｐ３Ｅ５Ｂ 上符合哈迪－温伯格

平衡ꎻ江西种群在 Ｐ２Ｆ６、Ｐ１Ｃ１１、Ｐ４Ｄ８、Ｐ３Ａ８ 符合哈迪

－温伯格平衡ꎮ 在这些种群中ꎬ广西和江西种群几乎在

一半位点上都符合哈迪－温伯格平衡ꎮ

表 ４　 中国 １２ 个锈色棕榈象地理种群间遗传相似系数(右上角)和 Ｎｅｉ′ｓ 标准遗传距离(左下角)
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘ (ａｂｏｖｅ ｄｉａｇｏｎａｌ) ａｎｄ Ｎｅｉ′ｓ ｓｔａｎｄａｒｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ (ｂｅｌｏｗ ｄｉａｇｏｎａｌ)

ａｍｏｎｇ １２ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ

种群
Ｓｐｅｃｉｅｓ

昌江
Ｃｈａｎｇ￣
ｊｉａｎｇ

琼海
Ｑｉｏｎｇ￣
ｈａｉ

蒙自
Ｍｅｎｇｚｉ

五指山
Ｗｕｚｈｉ￣
ｓｈａｎ

万宁
Ｗａｎ￣
ｎｉｎｇ

福清
Ｆｕｑｉｎｇ

三亚
Ｓａｎｙａ

勐腊
Ｍｅｎｇｌａ

崇州
Ｃｈｏｎｇ￣
ｚｈｏｕ

玉林
Ｙｕｌｉｎ

新余
Ｘｉｎｙｕ

厦门
Ｘｉａｍｅｎ

昌江 Ｃｈａｎｇｊｉａｎｇ ∗∗∗∗ ０.９３４４ ０.６４２９ ０.９３６０ ０.９３４２ ０.４４９０ ０.９６４２ ０.７４６８ ０.７００８ ０.６６２６ ０.６９７４ ０.６８６０
琼海 Ｑｉｏｎｇｈａｉ ０.０６７８ ∗∗∗∗ ０.６７０５ ０.９５９６ ０.９３９８ ０.４６１１ ０.９５３６ ０.６８４７ ０.６７０６ ０.６６７０ ０.６７８８ ０.６７３０
蒙自 Ｍｅｎｇｚｉ ０.４４１８ ０.３９９８ ∗∗∗∗ ０.７５１４ ０.７２１６ ０.５７７１ ０.６６９６ ０.７９３９ ０.７３７２ ０.８１２１ ０.８２１１ ０.７０６１
五指山 Ｗｕｚｈｉｓｈａｎ ０.０６６１ ０.０４１２ ０.２８５９ ∗∗∗∗ ０.９７０２ ０.５２００ ０.９６３０ ０.７７２９ ０.７７９３ ０.７５１６ ０.８１４４ ０.７４７１
万宁 Ｗａｎｎｉｎｇ ０.０６８ ０.０６２１ ０.３２６３ ０.０３０３ ∗∗∗∗ ０.５９４４ ０.９３２３ ０.７９５５ ０.８２５０ ０.７８０７ ０.８０４９ ０.７９９３
福清 Ｆｕｑｉｎｇ ０.８００６ ０.７７４２ ０.５４９７ ０.６５３８ ０.５２０１ ∗∗∗∗ ０.４１８３ ０.４６７２ ０.７６５８ ０.６７０８ ０.７２５８ ０.８１４２
三亚 Ｓａｎｙａ ０.０３６４ ０.０４７５ ０.４０１１ ０.０３７７ ０.０７０２ ０.８７１５ ∗∗∗∗ ０.７２５０ ０.６９２４ ０.６３０７ ０.７２０７ ０.６６５６
勐腊 Ｍｅｎｇｌａ ０.２９２０ ０.３７８７ ０.２３０８ ０.２５７７ ０.２２８８ ０.７６０９ ０.３２１６ ∗∗∗∗ ０.７１８５ ０.８３２９ ０.７８１８ ０.７０３８
崇州 Ｃｈｏｎｇｚｈｏｕ ０.３５５５ ０.３９９５ ０.３０４８ ０.２４９４ ０.１９２３ ０.２６６８ ０.３６７６ ０.３３０６ ∗∗∗∗ ０.８１３９ ０.９１４６ ０.８８９５
玉林 Ｙｕｌｉｎ ０.４１１６ ０.４０４９ ０.２０８１ ０.２８５５ ０.２４７６ ０.３９９２ ０.４６０９ ０.１８２８ ０.２０５９ ∗∗∗∗ ０.８８３８ ０.８６０９
新余 Ｘｉｎｙｕ ０.３６０３ ０.３８７４ ０.１９７１ ０.２０５２ ０.２１７１ ０.３２０５ ０.３２７５ ０.２４６１ ０.０８９３ ０.１２３６ ∗∗∗∗ ０.８８１４
厦门 Ｘｉａｍｅｎ ０.３７６８ ０.３９６１ ０.３４８０ ０.２９１５ ０.２２４０ ０.２０５５ ０.４０７０ ０.３５１２ ０.１１７１ ０.１４９７ ０.１２６２ ∗∗∗∗

表 ５　 不同种群的哈迪－温伯格平衡的 Ｐ 值
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｅｘａｃｔ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

位点 Ｌｏｃｕｓ 海南 Ｈａｉｎａｎ 福建 Ｆｕｊｉａｎ 四川 Ｓｉｃｈｕａｎ 广西 Ｇｕａｎｇｘｉ 江西 Ｊｉａｎｇｘｉ 云南 Ｙｕｎｎａｎ
Ｐ２Ｆ６ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.０８０１ ０.７７１３ ０.００００∗∗

Ｐ１Ｃ８ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗

Ｐ２Ｆ８ ０.４６１０ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ １.００００ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗

Ｐ１Ａ３ ０.００００∗∗ ０.０００７∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.０６２２
Ｐ１Ｃ１１ ０.００２３∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.９９７６ ０.７０３５ ０.３０６４
Ｐ４Ｄ８ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.０３２６∗ ０.９９７６ ０.７６３２ ０.００９０∗

Ｐ１Ｆ８ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗

Ｐ３Ｅ５Ｂ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗ ０.０００１∗∗ ０.３１８２ ０.００００∗∗ ０.００００∗∗

Ｐ３Ａ８ ０.００００∗∗ ０.２１９７ ０.００３６∗ ０.００４９∗ ０.３０３９ ０.００００∗∗

　 　 ∗:显著偏离哈迪－温伯格平衡ꎻ∗∗:极显著偏离哈迪－温伯格平衡ꎮ
∗: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍꎻ ∗∗: Ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ.

２.５ 　 瓶颈效应检测

利用 ＢＯＴＴＬＥＮＥＣＫ 软件检验发现(表 ６)ꎬ被
常用来作检测分析的 ＴＰＭ 模型中ꎬ云南蒙自的锈

色棕榈象种群在 ３ 种检测方法中的 Ｐ 值均小于

０.０５ꎬ说明该种群在近期可能经历过瓶颈效应ꎮ 而

其他种群在 ＴＰＭ 的 ３ 种检测中均未表现出近期有

瓶颈效应经历(Ｐ>０.０５)ꎮ ＩＡＭ 模型中 ３ 种检测方

法得到的结果与 ＴＰＭ 模型的结果相似ꎬ除了蒙自

种群经历过瓶颈效应以外ꎬ其他种群都未经历过该

效应ꎮ 在 ＳＭＭ 模型中ꎬ虽然某些检测显示有一小

部分种群经历过瓶颈效应ꎬ但大部分种群均没有检

测出该效应经历ꎮ
２.６　 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 的遗传结构分析

对 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 输出的结果进行 ΔＫ 和 ｌｎＰｒ(Ｘ
｜Ｋ)计算ꎬ确定 １２ 个锈色棕榈象地理种群聚类的最

佳 Ｋ 值为 ３ꎮ 从 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 推断出的三大分支在

１２ 个种群中的具体分布情况可知(图 １):３ 个分支

在各个地理种群中都有混合现象ꎬ说明不同种群间

存在不同程度的基因渗透ꎮ 其中ꎬ云南勐腊和云南

蒙自种群以及广西玉林种群中第一分支(红色部

分)所占的比例较大ꎮ 在海南的 ５ 个种群中ꎬ都是

第三分支(紫色部分)所占的比例最大ꎬ５ 个种群划

分在一组ꎬ江西新余和四川崇州种群中第二分支

(黄色部分)的占比较大ꎬ但是第一和第三分支也有

一定的占比ꎬ２ 个种群的分支混合结果较为相似ꎮ
福建厦门与福建福清种群中第二分支(黄色部分)
的占比最高ꎮ 但是相比福建福清种群ꎬ福建厦门种

群中第三分支和第一分支的比例要更高一些ꎬ与江

西新余和四川崇州的种群有一定相似性ꎮ
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表 ６　 检测锈色棕榈象种群瓶颈效应的 Ｐ 值
Ｔａｂｌｅ ６ Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ＢＯＴＴＬＥＮＥＣＫ ｔｅｓｔ ｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ

方法
Ｍｅｔｈｏｄ

模型
Ｍｏｄｅｌ

概率值 Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
昌江
Ｃｈａｎｇ￣
ｊｉａｎｇ

琼海
Ｑｉｏｎｇ￣
ｈａｉ

蒙自
Ｍｅｎｇ￣

ｚｉ

五指山
Ｗｕｚｈｉ￣
ｓｈａｎ

万宁
Ｗａｎ￣
ｎｉｎｇ

福清
Ｆｕｑｉｎｇ

三亚
Ｓａｎｙａ

勐腊
Ｍｅｎｇｌａ

崇州
Ｃｈｏｎｇ￣
ｚｈｏｕ

玉林
Ｙｕｌｉｎ

新余
Ｘｉｎｙｕ

厦门
Ｘｉａｍｅｎ

符号检验 ＩＡＭ ０.４３８２ ０.３０４４ ０.００９８∗∗ ０.３３４７ ０.３６４７ ０.３２８２ ０.３７９５ ０.４１５７ ０.５８５０ ０.３８３０ ０.３９４８ ０.１８０５
Ｓｉｇｎ ｔｅｓｔ ＴＰＭ ０.４７８０ ０.５８４４ ０.０１１４∗ ０.３６０１ ０.３３１３ ０.１２２２ ０.５９６３ ０.５５９３ ０.５７０７ ０.６２６２ ０.４１１８ ０.１９３０

ＳＭＭ ０.０８５１ ０.１４８５ ０.５５３３ ０.５４２７ ０.３２７４ ０.１１２５ ０.０００３ ０.０３４∗ ０.１１６７ ０.５６９５ ０.１１９２ ０.１２４９
标准化差异检验 ＩＡＭ ０.２６２８ ０.１７２１ ０.０１５０∗ ０.０８１８ ０.１２９６ ０.１１５４ ０.３１２９ ０.３６１６ ０.４７３５ ０.１１５５ ０.２２７３ ０.１０６１
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ＴＰＭ ０.３３１６ ０.２４０８ ０.０２７５∗ ０.１２４６ ０.２１１６ ０.０４９５ ０.１９７１ ０.４４１６ ０.２７４１ ０.１９３２ ０.３５８７ ０.１７０２
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ ＳＭＭ ０.１９４２ ０.１９０５ ０.４００５ ０.３９０４ ０.１０１５ ０.００００∗∗ ０.００００ ０.０００７∗∗ ０.００００∗∗ ０.１９６２ ０.００２１∗∗ ０.２１１０
Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 检验 ＩＡＭ ０.２３０５ ０.１７９７ ０.００２０∗∗ ０.１２５０ ０.１７９７ ０.８２０３ ０.５４４９ ０.１７９７ ０.５４４９ ０.１７９７ ０.１７９７ ０.１２５０
Ｗｉｌｃｏｘｏｎ ｔｅｓｔ ＴＰＭ ０.３２０３ ０.２４８０ ０.００２０∗∗ ０.１５０４ ０.２４８０ ０.９１８０ ０.６３２８ ０.４１０２ ０.５４４９ ０.２８５２ ０.２８５２ ０.１７９７

ＳＭＭ ０.８４３７ ０.７５２０ ０.３２０３ ０.５４４９ ０.７８７１ ０.９９０２ １.００００ ０.９８６３ ０.９３５５ ０.７５２０ ０.９８１４ ０.７１４８

　 　 ∗: Ｐ<０.０５ꎻ∗∗: Ｐ<０.０１.

图 １　 基于 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 推断的中国锈色棕榈象 ３ 个分支在 １２ 个种群中的分布
Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂｙ ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ｉｎ ｔｈｅ １２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ

２.７　 基于主坐标分析法(ＰｃｏＡ)的分析

利用 ＧｅｎＡｌｅｘ ６.５０２ 构建了空间排序二维图ꎬ
通过二维方式展现不同坐标轴ꎮ 在种群主坐标(图
２)中ꎬ第一主坐标解释了总变异的 ５６.７１％ꎬ第二主

坐标解释了总变异的 １９.３３％ꎬ由于前 ２ 个主坐标

解释的总变异大于 ７０％ꎬ本研究主要通过第一和第

二主坐标分析不同种群和个体间的关系ꎮ 锈色棕

榈象 １２ 个地理种群中ꎬ海南的 ５ 个种群聚为一个

类群ꎬ这与 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析的聚类结果一致ꎬ福
清种群与其他所有地理种群都有一定差异ꎬ保持最

远的距离ꎬ与它较接近的种群有厦门和崇州种群ꎬ
新余种群则与崇州和玉林的种群距离都较相似ꎬ但
结合种群(图 ２)和个体(图 ３)的主坐标分析ꎬ新余

与崇州距离关系更近ꎬ因此ꎬ将福清、厦门、崇州、新
余的种群划分在一起ꎬＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析结果也显

示这 ３ 个种群与福清种群有一定的相似性ꎮ 而云

南的 ２ 个种群在主坐标分析中也聚在一起ꎬ与 ２ 个

种群关系较近的是玉林种群ꎬ将其划为一支ꎮ 总体

来说ꎬ主坐标构建的分析结果与 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 保持

一致ꎮ

图 ２　 锈色棕榈象 １２ 个地理种群的主坐标(ＰｃｏＡ)分析

Ｆｉｇ.２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＰｃｏＡ) ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ ｏｆ １２ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
ＣＪ:昌江ꎻＳＹ:三亚ꎻＱＨ:琼海ꎻＺＳ:五指山ꎻＷＮ:万宁ꎻＭＺ:蒙自ꎻＭＬ:勐腊ꎻＣＺ:崇州ꎻＸＹ:新余ꎻＸＭ:厦门ꎻＹＬ:玉林ꎻＦＱ:福清ꎮ
ＣＪ: Ｃｈａｎｇｊｉａｎｇꎻ ＳＹ: Ｓａｎｙａꎻ ＱＨ: Ｑｉｏｎｇｈａｉꎻ ＺＳ: Ｗｕｚｈｉｓｈａｎꎻ ＷＮ: Ｗａｎｎｉｎｇꎻ ＭＺ: Ｍｅｎｇｚｉꎻ ＭＬ: Ｍｅｎｇｌａꎻ ＣＺ: Ｃｈｏｎｇｚｈｏｕꎻ

ＸＹ: Ｘｉｎｙｕꎻ ＸＭ: Ｘｉａｍｅｎꎻ ＹＬ: Ｙｕｌｉｎꎻ ＦＱ: Ｆｕｑｉｎｇ.
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图 ３　 锈色棕榈象不同个体间的主坐标(ＰｃｏＡ)分析
Ｆｉｇ.３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ (ＰｃｏＡ) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ

ＣＪ:昌江ꎻＳＹ:三亚ꎻＱＨ:琼海ꎻＺＳ:五指山ꎻＷＮ:万宁ꎻＭＺ:蒙自ꎻＭＬ:勐腊ꎻＣＺ:崇州ꎻＸＹ:新余ꎻＸＭ:厦门ꎻＹＬ:玉林ꎻＦＱ:福清ꎮ
ＣＪ: Ｃｈａｎｇｊｉａｎｇꎻ ＳＹ: Ｓａｎｙａꎻ ＱＨ: Ｑｉｏｎｇｈａｉꎻ ＺＳ: Ｗｕｚｈｉｓｈａｎꎻ ＷＮ: Ｗａｎｎｉｎｇꎻ ＭＺ: Ｍｅｎｇｚｉꎻ ＭＬ: Ｍｅｎｇｌａꎻ ＣＺ: Ｃｈｏｎｇｚｈｏｕꎻ

ＸＹ: Ｘｉｎｙｕꎻ ＸＭ: Ｘｉａｍｅｎꎻ ＹＬ: Ｙｕｌｉｎꎻ ＦＱ: Ｆｕｑｉｎｇ.

３　 讨论
除了广西和江西的种群在大部分位点符合哈

迪－温伯格平衡以外ꎬ其他种群在所研究的 ９ 个微

卫星位点基本都偏离该平衡ꎬ尤以入侵较早的海

南、福建、云南 ３ 个省份的锈色棕榈象偏离最显著ꎮ
表观杂合度比期望杂合度低是种群偏离哈迪－温伯

格平衡的典型表现ꎮ 观察锈色棕榈象的生活习性

可以发现ꎬ该害虫在中国多个省(自治区)一年可繁

殖 ２~３ 代ꎬ世代重叠严重ꎮ 锈色棕榈象各虫期基本

都在同一棕榈树中生活取食直至寄主树死亡ꎬ由于

该害虫迁飞能力较弱ꎬ只能短距离扩散ꎬ近亲交配

繁殖的概率明显大于与异源种群进行交配繁殖ꎬ所
以在这些入侵历史较早的省(自治区)中ꎬ锈色棕榈

象之间仍然会存在较高的近交机会ꎮ 本文得到的

较高近交系数 Ｆ ｉｔ(最高达 ０.６９５２ꎬ平均值 ０.３７７８)
和总近交系数 Ｆ ｉｓ(最高达 ０.８０６７ꎬ平均值 ０.４８７９)
也反映出锈色棕榈象存在一定的近交现象ꎮ 频繁

的近交必然导致种群个体间随机交配的概率下降ꎬ
从而导致等位基因缺少杂合度ꎬ海南昌江和云南蒙

自的种群分别在 Ｐ１Ｃ８ 位点和 Ｐ２Ｆ８ 位点上缺失杂

合度ꎬ以及海南、福建、云南这 ３ 个省份种群多样性

指数中表观杂合度大部分低于期望杂合度的情况

也证明了这一点ꎮ
阿利效应(Ａｌｌｅｅ ｅｆｆｅｃｔｓ)指出:当物种种群密度

较低时ꎬ过分稀疏的种群数量会阻止个体的生长ꎬ
并且增加了个体找到合适配偶的难度 (王瑶等ꎬ
２００７)ꎮ 入侵物种到达新的入侵地时ꎬ一般数量较

小ꎬ为了避免阿利效应ꎬ会先选择一个适合生存的

地方进行群聚ꎬ停止在新入侵地扩大扩散范围ꎬ避
免天敌和其他不利因素影响ꎬ使种群在新入侵地灭

绝(Ｄｒａｋｅ ＆ Ｌｏｄｇｅꎬ２００６ꎻ Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｈａｓｔｉｎｇｓꎬ２００５)ꎮ
待种群密度较高时ꎬ再入侵其他地方ꎮ 四川崇州种

群是近年才入侵的种群ꎬ在入侵初期ꎬ种群可入侵

的路径较少ꎬ种群数量小ꎮ 对于新建立的种群ꎬ为
避免阿利效应ꎬ锈色棕榈象会在新入侵地很小范围

内繁殖(扩散范围基本没有很明显变化)ꎬ个体在种

群中会因没有合适的配偶而更容易近亲繁殖ꎮ 新

分布地区的限制、环境的适应性以及该害虫在寄主

中钻蛀取食的习性ꎬ这些因素都可能加重其在新入

侵地四川崇州的近交现象ꎬ该种群在所有位点的表

观杂合度都明显低于预期杂合度的结果也证明了

近交现象的存在ꎮ 因此ꎬ对于海南、云南、四川新

余、福建的种群出现哈迪－温伯格平衡偏离的原因

可以认为主要是种群内频繁近交ꎮ
所有检测的种群中只有蒙自种群显示经历了

瓶颈效应ꎬ但是在对蒙自种群的遗传多样性进行分

析时ꎬ发现该种群的遗传多样性还是较丰富的ꎬ并
未因为瓶颈效应而急剧降低种群的遗传多样性ꎮ
虽然种群有经历瓶颈效应ꎬ但是蒙自与一些东南亚

国家的地理距离较近ꎬ目前ꎬ东南亚被认为是锈色

棕榈象的起源地之一(Ｆｅｒｒｙ ＆ Ｇｏｍｅｚꎬ２００２)ꎬ也是

发生记录较早的地区ꎬ这些国家的锈色棕榈象种群

保留着丰富的遗传多样性ꎬ且云南省与广西邻近ꎬ
推断蒙自种群在经历瓶颈效应前ꎬ与这些国家和地

方之间进行频繁的基因交流ꎬ使得其遗传多样性极

为丰富ꎮ 此外ꎬ基因流检测结果(蒙自种群与中国
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其他 １０ 个种群有频繁的交流ꎻＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 中显示

该种群有不同分支来源的混合)也都暗示了这点ꎮ
虽然蒙自种群在近期遭遇了瓶颈效应ꎬ但是由于前

期拥有极为丰富的遗传多样性基础ꎬ即使种群数量

减少而丢失了部分遗传多样性ꎬ该种群也能保持较

高水平的遗传多样性ꎮ
Ｆｓｔ值变化越大ꎬ表明种群分化程度就越高ꎬ锈

色棕榈象 １２ 个地理种群在各位点的 Ｆｓｔ值大部分都

小于 ０.１８ꎬ平均值为 ０.１７６９ꎬ说明锈色棕榈象主要

的遗传变异发生在种群内部ꎬ种群间遗传变异程度

低于种群内遗传变异程度ꎮ 锈色棕榈象种群间的

基因流结果显示:大部分种群间存在频繁的基因交

流ꎬ但福建福清种群与海南和云南的 ７ 个地理种群

(昌江、琼海、五指山、三亚、万宁、勐腊、蒙自)之间

并没有出现高水平的基因流ꎬ考虑到福建福清种群

与海南和云南个种群的遗传距离较远(Ｎｅｉ′ｓ>０.５)ꎬ
此结果有可能预示着中国锈色棕榈象种群存在多

个入侵源和入侵路径ꎮ
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 和主坐标分析(ＰｃｏＡ)结果结合

遗传距离和遗传相似性结果ꎬ福清种群与厦门、新
余、崇州的种群都有一定的基因交流ꎬ这 ４ 个种群

聚为一支ꎮ 新入侵地江西新余和四川崇州的种群

都表现出与福建福清和厦门种群特征相似的遗传

结构ꎮ 从 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 结果中发现ꎬ虽然福建 ２ 个

地理种群在这 ２ 个新入侵地的遗传结构中占比最

大ꎬ但来自云南省和海南省的种群也对这 ２ 个入侵

地有一定程度的基因渗透ꎮ 所以对于四川崇州和

江西新余的种群来说ꎬ入侵源不是单一的ꎬ主要来

自福建ꎮ 虽然四川省和云南省接壤ꎬ与福建省相距

较远ꎬ但是地理距离不是主要影响因素ꎮ 推测长期

稳定的棕榈植物的贸易往来会导致长时间的入侵ꎬ
以至于远距离的福建种群的入侵程度大于接壤省

份云南省的种群的入侵程度ꎮ
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 和主坐标分析(ＰｃｏＡ)将云南的 ２

个种群及广西玉林种群聚为一支ꎮ 云南的勐腊和

蒙自种群都表现出与其他种群不同的遗传结构ꎬ这
２ 个种群都处于云南省的边境ꎬ可能与相邻东南亚

国家的锈色棕榈象种群在遗传结构上会更相似ꎬ这
与 Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１５)认为中国南部锈色棕榈象最

可能的来源地是印度、菲律宾和越南的结论相符ꎮ
海南的 ５ 个种群单独聚为一支ꎬ它们与其他种

群的遗传结构有一定区别ꎬ这与 Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１７)

对海南和福建种群的遗传结构分析结果相符ꎮ 海

南的地理位置四面环海ꎬ气候更为湿润ꎬ与其他种

群地理位置和气候有着明显区别ꎮ 此外ꎬＷａｎｇ ｅｔ
ａｌ. (２０１７)研究显示ꎬ来自广东的种群与海南和广

西的种群在遗传结构上较相似ꎬ并与这 ２ 个省(自
治区)的种群有很强的基因交流ꎮ 虽然海南与广东

之间有海峡的地理障碍ꎬ但是地理障碍不是阻止锈

色棕榈象在这些地区分布的主要因素ꎮ 而人类活

动却大大影响害虫的扩散ꎬ棕榈植物的运输广泛影

响了锈色棕榈象的分布ꎬ以此推断海南种群可能从

广东通过苗木运输传入ꎮ 而广西玉林种群在本研

究中与云南种群的遗传结构相似ꎬ推测广东种群和

云南种群在遗传结构上有一定相似性ꎮ 针对本研

究的结果可以推断:中国锈色棕榈象的入侵源并不

是单一的ꎬ而是由多个来源地在不同时间通过不同

或相同的路径传入中国ꎮ 对锈色棕榈象入侵路径

的推断ꎬ本文虽然在前人的基础上ꎬ增加了更多的

供试样品进行了探讨ꎬ但是鉴于入侵种入侵方式和

路径的复杂性ꎬ还需要采集国外如东南亚的种群进

行对比分析ꎬ才能得到更为精准的结论ꎮ
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ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ７: １０７７０－１０７８１.

ＷＩＧＧＩＮＴＯＮ Ｊ Ｅꎬ ＣＵＴＬＥＲ Ｄ Ｊꎬ ＡＢＥＣＡＳＩＳ Ｇ Ｒꎬ ２００５. Ａ
ｎｏｔｅ ｏｎ ｅｘａｃｔ ｔｅｓｔｓ ｏｆ Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ. Ｔｈｅ Ａ￣
ｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈｕｍａｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ７６(５): ８８７－８９３.

ＹＥＨ Ｆ Ｃꎬ ＹＡＮＧ Ｒꎬ ＢＯＹＬＥ Ｔ Ｊꎬ ＹＥ Ｊꎬ ＭＡＯ Ｊ Ｘꎬ ２００２.
Ｐｏｐｇｅｎ ３２ꎬ ｍｉｃｒｏｓｏｆｔｗａｒｅ ｗｉｎｄｏｗｓ ｂａｓｅｄ ｆｒｅｅｗａｒｅ ｆｏｒ ｐｏｐｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｅｄｍｏｎｔｏｎ: Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏ￣
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｃｅｎｔｅｒ.
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